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摘要 : T4 病毒 科 由 一 类 单 股 正 链 RNA 病毒 组 成 ,分 为 松 天 蛾 8 样 病毒 属 和 松 天 蛾 样 病毒 属 。 这 2 个 属 的 病毒 具有 不 同 的 
基因 组 结构 ,B 样 病毒 含 单 组 分 基因 组 ,其 结构 蛋白 由 一 亚 基 因 组 RNA 表达 ; 而 w 样 病毒 含 双 组 分 基因 组 ,2 个 RNA 分 子 分 别 
编码 复制 酶 蛋白 和 结构 蛋白 。 在 T4 病毒 基因 组 RNA 3' 端 有 类 似 tRNA 的 二 级 结构 。ow 样 病毒 过 蛋白 的 氨基 酸 序列 一 致 性 高 
达 66% ~ 86%» 而 8 样 病毒 壳 蛋 白 的 氨基 酸 同 源 性 则 要 低 得 多 。 在 昆虫 细胞 中 表达 壳 蛋 白 基 因 时 都 能 形成 病毒 类 似 粒 子 。 
该 文 还 介绍 了 TA 病毒 复制 机 理 以 及 T4 病毒 与 其 他 病毒 的 进化 关系 。 
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Abstract: The family Tetraviridae is comprised of ( + ) ssRNA viruses and divided into the Nudaurelia B-like viruses 























































































































































































































































































































and Nudaurelia w-like viruses. The viruses of these two genera have different genomic organization. The B-like viruses 
have monopartite genomes and use a subgenomic RNA to express the structural protein» while the B-like viruses have 
bipartite genomes composed of two unique RNA molecules, which encode the replicases and the structural proteins, 
respectively. There is a tRNA-like structure on the 3’-termini of the tetravirus genomic RNAs. The coat proteins of the w- 
like viruses show 66% — 86% amino acid sequence identities» while the overall homologies between the coat proteins of 
the B-like viruses are much lower. When the coat protein ORFs of tetraviruses are expressed in insect cells» they are all 
able to form virus-like particles. The paper also reviewed advances on replication mechanism of tetrviruses and the 
evolutionary relationship among tetraviruses and others. 


Key words: Insect; tetravirus; genome structures tRNA-like structure; phylogeny 


























T4 病毒 科 C Tetraviridae) 病毒 是 一 组 病毒 粒子 T4 病毒 进行 研究 以 外 ( 胡 远 扬 等 ,2002), 尚未 见 其 
直径 为 35 ~ 41 nm, 无 圳 膜 , 在 氧化 钨 中 的 浮力 密度 ”他 相关 研究 的 报道 。 本 文 拟 对 TA 病毒 研究 进展 从 
小 于 1.30 g/cm? 的 正 链 RNA 病毒 , 其 宿主 仅 限 于 鲜 。” 一 综述 。 

WHER., AH RNA 5' 端 有 帽子 结构 , 3’ 端 没 有 

Poly( A) 尾 ; 衣 壳 由 一 种 多 肽 的 240 拷贝 构成 , 排 成 ”1 THA 病毒 科 分 类 现状 

T=4 的 正三 十 面体 对 称 结构 。 迄 今 发 现 ,只 有 T4 

病毒 科 的 病毒 粒子 正二 十 面体 三 角 痢 分 数 T= 4, 所 T4 病毒 科 原 称 松 天 蛾 B J FE H C Mathews, 
以 独立 成 T4 病毒 科 CHanzlik and Gordon; 1997; B 1982), 1991 年 第 5 届 国 际 病 毒 学 分 类 委员 会 根据 其 
鸿 声 ,1998)。'4 病毒 很 久 以 前 就 开始 引起 人 们 的 ” 独特 的 T=4 的 三 十 面体 结构 将 其 重新 命名 为 T4 病 
注意 ,但 该 病毒 的 研究 进展 一 直 比 较 缓 慢 。 近 年 来 ， 毒 科 ( Francki and Fauquet，1991), 当时 仅 设 一 个 
随 着 第 1 种 T4 病毒 全 基因 组 序列 测序 工作 的 完成 BAKIR B FÉIN EESC Nudaurelia B-like virus genus), 
以 及 晶体 结构 的 确定 ,T4 病毒 的 研究 取得 了 很 大 的 ” ”病毒 基因 组 为 单 分 子 单 链 RNA， 大 小 约 5.5 kb, 代 
进展 。 然 而 ,在 国内 除了 本 实验 室 于 2001 年 开始 对 KIERR B 病毒 ( Nudaurelia B virus, NBV)。 第 
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六 届 国 际 病毒 学 分 类 委员 会 又 增设 松 天 蛾 w 样 病 w virus: NwV)( Murphy et al.» 1995). T4 病毒 科目 前 
毒 属 ( Nudaurelia w-like virus genus) , 病毒 基因 组 为 双 包含 12 种 已 经 确定 的 病毒 和 10 种 尚未 分 类 的 可 能 
分 子 单 链 RNA, 其 中 RNAI 大 小 约 5.5 kb，RNA2 大 RRK 1)。 


























小 约 为 2.5 kb， 代 表 种 是 松 天 蛾 w 病毒 ( Nudaurelia 
表 1 T4 病毒 科 成 员 


Table 1 Members of the family Tetraviridae 
































































































































































































































































































































































































































病毒 名 称 缩写 宿主 范围 产地 参考 文献 
Virus name Acronym Family of host Geographical location References 
松 天 蛾 w 样 病毒 属 
Genus: Nudaurelia w-like viruses 
松 天 蛾 病毒 KAIBA 南非 
Nudaurelia capensis w virus Noy Saturniidae South Africa Henly A aslo 
Fe EHR T4 病毒 枯 叶 蛾 科 中 国 ; 
Dendrolimus punctatus tetravirus DplY Lasiocampidae China eter 
A h FE Ge yon FS: hth Fe sil FEF 
ME HaSV P ae Hanalik et al.» 1993 
Helicoverpa armigera stunt virus Noctuidae Australia 
HARIR B PEJ BEJE 
Genus: Nudaurelia B-like viruses 
松 天 蛾 B 病毒 RERE 南非 
Nudaurelia capensis B virus MeV Saturniidae South Africa Duchess APO 
天 病毒 T FA WH Fl 
Baws ae AeV KE RF AKH i Grace and Mercer» 1965 
Antheraea eucalypti virus Saturniidae Australia 
油 标 刺 蛾 病毒 HIRE FOR GY i 
Darna trima virus Diy, Limacodidae Malaysia Bempar eh akas 1378 
昔 毒 峨 病毒 DpV FEIRE 英国 Greenwood and Moore，1981a， 
Dasychira pudibunda virus 了 Lymantriidae UK 1981b 
EER ARIA TE RARE 英国 
Philosamia cynthia x ricini virus Ey Saturniidae UK Reagan et akez. 1978 
KERREN EE > BORE 美国 
Pseudoplusia includens virus Piy, Noctuidae United States Chaorand, Yommey 1283 
普罗 维 登 斯 病毒 未 确定 AR 
EL AE? : 
Providence virus Ery, Not determined United States Pringle al: 7.2003 
HH Fk SRL IRA BE HIRE RN , 
Thosea asigna virus Tay. Limacodidae Malaysia Reinganurzer al: 1278 
粉 纹 夜 蛾 病毒 PIB 美国 
Trichoplusia ni virus Toy Noctuidae United States Mortare akn Ta 
可 能 成 员 
Unassigned possible members 
1 ARA E = eh He Be FRE IS 
ARG : AaV a 和 EAP RE Greenwood and Moore, 1982 
Acherontia atropas virus Sphingidae Canary Islands 
-种 蝶 类 昆虫 病毒 RIRE 阿根廷 
Agraulis vanillae virus oy Nymphalidae Argentina Groonpod and one lo 
-种 灯 蛾 昆虫 病 TIRE 英国 
Callimorpha quadripuntata virus a Arctiidae UK Creood and MMosres 28 
shies 病 ere EmV Be RP WSLS : Greenwood and Moore, 1982 
Eucocytis meeki virus Noctuidae Papua New Guinea 
紫 蝶 病毒 PEIRE 澳大利亚 /德国 
Euploea corea virus Eey Danaidae Australia/Germany Greenwobd:and, Moore}: 1982 
灯 蛾 病 TIRE 英国 
Hypocritae jacobeae virus Hy Arctiidae UK RN 
EIR ey 
E e LnV TIRA es ARALAS ; Greenwood and Moore; 1982 
Lymantria ninayi virus Lymantriidae Papua New Guinea 
Nudaurelia s virus Aey Saturniidae South Africa paces 12701,1379 
= Fe thy + Fe ith ty ye TE] 
ae : 病 oe: SpV KB a 科 Greenwood and Moore, 1982 
Saturnia pavonia virus Saturniidae UK 
i 褐 刺 蛾 病毒 ees 巴基斯坦 
NER Hat 峨 病毒 SnV 刺 IRA : 基 斯 8 Greenwood and Moore, 1982 
Setora nitens virus Limacodidae Pakistan 
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酸 残 基 的 蛋白 质 , 分 子 量 约 为 66 kD。 该 蛋白 质 为 过 
2 1T4 病毒 基因 组 结构 蛋白 前 体 ,经 过 Asn536/Gly537 位 点 的 切割 产生 分 子 
量 分 别 为 58 kD 和 8.0 kD 的 2 个 壳 和 蛋白 亚 单元 
2.1 松 天 蛾 8 样 病毒 的 基因 组 结构 (subunit)。TaV 和 PrV 的 基因 组 结构 与 NBV 相似 ， 
据 报道 ,完全 测序 的 松 天 蛾 B 样 病毒 只 有 1 种 ， 但 其 壳 蛋 白 表 达 战 略 与 NBV 不 同 。 基 因 组 3' 端 开 
BN NBVC Gordon et al., 1999). Ja 9b, HA Nik hd RUMI ” 放 阅 读 框 编码 的 前 体 和 蛋白 经 过 2 次 切割 ,除了 产生 
毒 ( Thosea asigna virus; TaV ) 和 普罗 维 登 斯 病毒 大 小 两 种 壳 蛋 白 亚 单元 外 , 还 产生 一 种 功能 未 知 的 
(Providence virus，PrV) 基 因 组 的 完整 或 部 分 编码 序 非 结构 重 白 。 和 蛋白 质 前 体 的 第 1 次 切割 非常 快 ,在 
列 已 经 确定 (Pringle et al., 1999, 2003; Gorbalenya ”切割 位 点 有 一 个 起 顺 式 作用 的 加 工 信 号 : 
et ol .，2002)。 这 些 病毒 基因 组 为 二 顺 反 子 ,两 个 开 Gx ExNPGP, 因此 该 位 点 的 切割 可 能 是 由 和 蛋白质 自我 
放 阅 读 框 Copen reading frame, ORF) 有 部 分 重 登 ，5/ 水 解 的 2A/2B YH (Donnelly et al., 2001; Pringle et 
端 编码 复制 酶 蛋白 ， 而 结构 蛋白 基因 位 于 基因 组 3/ wo.，2003); 第 2 次 切割 与 NBV 壳 和 蛋白 前 体 的 切割 
端 ,通过 一 个 长 约 2.5 kb 的 亚 基 因 组 RNA 进行 表达 
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日 共 6 625 bp, 5' Yin Bi Ws S t 
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机 制 类 似 , 都 是 组 装 后 切割 (post-assembly cleavage )， 








只 是 PrV 的 切 














割 位 点 发 生 了 变化 ,由 Asn/Gly 








































































































变 为 





































































































酶 的 开放 阅读 框 起 始 密码 子 位 于 第 93 ~ 第 95 位 核 ”Asn/Phe(Pringle et al.，1999，2001，2003)。 另 外 ， 
ER, 编码 一 个 含有 1 925 个 氨基 酸 的 蛋白质 ,分 子 ”TaV 复制 蛋白 的 RNA 聚合 酶 位 于 复制 蛋白 的 中 间 ， 
量 约 为 216 kD。 该 复制 酶 蛋白 的 功能 区 排列 顺序 从 ”是 组 成 该 酶 掌 形 亚 域 (palm subdomain) ff) A,B 和 C 
5' 端 到 3' 端 分 别 是 甲 基 转 移 酶 、 解 旋 酶 和 RNA 聚合 。” 基 序 (motif) 发 生 了 内 部 重 排 , 由 经 典 的 A-B-C 变 成 
酶 (RdRp)。 位 于 3' 端的 结构 蛋白 基因 与 复制 酶 基 J C-A-B (Gorbalenya et al., 2002). 
因 有 1 827 SH RES ,编码 一 个 含有 612 个 氨基 
基因 组 
SRNA 
sgRNA 
HIM PS i HNA 
| sgRNA 
1 kb 2 kb 3 kb 4kb 5kb 6 kb 
甲 基 转移 酶 BY mem RNA RAM * 2A-like 
一 大 办 组 i 有) 大和 小 过 看 自 亚 单元 。 [_] 开放 阅读 杠 (ORF) 
图 1 松 天 蛾 B 样 病毒 基因 组 结构 ( 仿 Gorbalenya et al.» 2002) 
Fig. 1 Genome structure of Nudaurelia B-like viruses (Adapted from Gorbalenya et al., 2002) 
2.2 HAR o 样 病毒 的 基因 组 结构 转移 酶 、 解 旋 酶 和 RNA 聚合 酶 。RNA2 有 2 个 部 分 
目前 已 经 确定 的 松 天 蛾 w 样 病毒 只 有 3 种 ( 表 重合 的 较 大 的 开放 阅读 框 ,分 别 编码 过 蛋白 前 体 和 
1), 其 中 棉铃 虫 矮 缩 病毒 ( Helicoverpa armigera stunt 一 种 分 子 量 约 为 17 kD 的 非 结构 和 蛋白 (P17)( 图 2)。 
virus, HaSV) 和 松 毛 虫 T4 病毒 ( Dendrolimus punctatus P17 蛋白 中 Pro (P).Glu CE), Ser (S) 和 Thr CT) 4 种 
tetravirus, DpTV ) 的 基因 组 全 序列 以 及 NwV 的 RNA2 ”氨基酸 的 含量 高 达 39% ~ 49%, 是 一 种 PEST 和 蛋白， 
序列 已 经 确定 (Agrawal and Johnson, 1992; Gordon et 其 功能 目前 尚 不 清楚 。 对 HaSV 在 植物 原生 质 体 中 
al., 1995; Hanzlik et al.，1995; Yi et ol .，2005)。 这 ”的 组 装 研究 表明 , P17 蛋白 具有 调节 功能 ,在 病毒 
3 种 病毒 都 含 双 分 子 RNA 基因 组 , RNA1 只 有 一 个 RNA 复制 过 程 中 ,协调 RNAI 和 RNA2 对 复制 酶 的 
大 的 开放 阅读 框 , 编码 分 子 量 约 为 180 kD 的 复制 酶 。 竞争 (Hanzlik and Gordon，1997)。 男 外 P17 蛋白 基 
蛋白 ,复制 蛋白 排列 顺序 从 $ 端 到 3' 端 分 别 是 甲 基 ， 因 在 大 肠 杆菌 中 进行 表达 时 能 够 形成 六 角形 的 管状 
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结构 , 因此, Hanzlik 等 (1995 ) 推 测 该 蛋白 可 能 有 与 样 病毒 的 切割 位 点 与 PrV 一 样 都 是 在 Asn/Phe 位 点 


植物 病毒 编码 的 移动 蛋白 相似 的 功能 。 与 松 天 蛾 8 的 切割 。 研 究 表明 这 种 切割 是 T4 病毒 粒子 成 熟 所 
样 病毒 过 蛋白 前 体 一 样 , 松 天 蛾 o 样 病毒 的 壳 和 蛋白 必需 的 (Agrawal and Johnson» 1995; Canady et ol .， 





























前 体 也 要 进行 一 次 切割 产生 分 子 量 分 别 为 60 kD 和 2000; Pringle et al.» 2001; Taylor et al.» 2002)。 
7.0 kD 的 2 种 壳 蛋 白 亚 单元 ,并且 这 3 种 松 天 蛾 w 


复制 酶 基因 组 


GI ed WW RNAI 
































1 kb 2 kb 3 kb 4 kb 5 kb 













oe -NI RNA2 
1 kb 2 kb 
甲 基 转移 酶 BSS mem ND aen 。 ”一 基因 组 (片段) 
zt 小 这 蛋白 亚 单元 [] 开放 阅读 框 (ORF) 





图 2 BRIR 。 样 病毒 基因 组 结构 〈 仿 Gorbalenya et al.，2002) 
Fig. 2 Genome structure of Nudaurelia w-like viruses (Adapted from Gorbalenya et al.» 2002) 





























Ay POS ME 2 TE BE RNA 病毒 的 复制 酶 都 含有 昆虫 宿主 中 所 发 现 的 分 别 与 其 基因 组 RNAI 和 
类 木瓜 和 蛋白酶 基 序 (motif) 和 富 含 且 胺 酸 贸 链 区 RNA2 相对 应 的 双 链 RNACdsRNA) 复 制 中 间 体 所 证 


















































Chinge domain), 意味 着 这 种 RNA 复制 酶 多 上 聚 蛋白 能 。 实 (Hanzlik and Gordon, 1997). 
进行 自我 加 工 , 形 成 分 子 量 较 小 的 功能 蛋白 (Koonin 
et al.» 1992; Strauss and Strauss, 1994)。 所 有 已 经 测 4 T4 病毒 基 因 组 RNA 的 二 级 结构 
































































































































序 的 T4 病毒 表明 该 类 病毒 复制 酶 蛋白 娟 不 含 这 2 

种 区 域 ,因此 T4 病毒 的 复制 蛋白 是 否 能 进行 自我 加 所 有 完全 测序 的 T4 病毒 基因 组 RNA 3' 端 的 序 

工 而 形成 较 小 分 子 量 的 功能 蛋白 目前 仍 不 清楚 。 eB AE Ht Ze We tRNA 类 似 的 二 级 结构 (tRNA-like 
secondary structure)( Agrawal and Johnson, 1992; Gordon 

3 1T4 病毒 基因 组 复制 et al.» 1995, 1999; Hanzlik et al.» 1995: Yi et al.» 
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2005). T4 病毒 是 目前 在 动物 病毒 中 发 现 的 唯 














由 于 使 用 末端 标记 的 基因 组 RNA 作为 探 针 , 只 有 这 种 tRNA 类 似 结 构 的 病毒 。 这 种 tRNA 类 似 结 
能 从 NBV 感染 的 昆虫 宿主 RNA 中 观察 到 一 种 与 病 构 与 真 核 RNAAR ARRA IADR HE, HA A at 
























































的 基因 组 RNA 及 亚 基 因 组 RNA 全 部 以 完整 的 负 链 (pseudoknot) 。 


























































































































virus，FHV) 一 样 ,其 亚 基 因 组 可 
也 们 还 发 现 该 病毒 



























































毒 基 因 组 RNA 相对 应 的 双 链 RNA 复制 中 间 体 酸 反 密 码 子 ; 该 结构 与 已 经 发 现 的 植物 病毒 基因 组 
(replicative intermediate )， 而 没有 发 现 与 亚 基因 组 RNA 的 3' 端 tRNA 类 似 二 级 结构 也 非常 相似 , 但 在 
RNA 相对 应 的 中 间 体 , Du Plessis 等 (1991) 认 为 NBV 氨基酸 辟 上 不 含有 植物 病毒 特有 的 假 节 





RNA 作为 模板 进行 复制 。 但 是 , Pringle 等 (2003) 却 植物 病毒 基因 组 RNA 3' 端 的 tRNA 类 似 结构 与 
在 PrV 感染 的 细胞 中 发 现 了 与 其 亚 基 因 组 相对 应 的 ” RNA 的 复制 有 关 ( Dreher and Hall, 1988; Ishikawa et 
负 链 RNA, 所 以 认为 PrV 与 羊 舍 病毒 (flock house al., 1991; Duggal et al., 1992), 并 且 具 有 端 粒 的 功 
有 独 进行 复制 , 并且 能 (telomeric function), 在 RNA 的 复制 过 程 中 保持 末 
亚 基 因 组 RNA 的 合成 略 滞后 于 ”” 端 序列 的 信息 (Rao et al.，1989)。Gordon 等 (1999) 
病毒 基因 组 RNA 的 合成 。 因 此 松 天 蛾 B 样 病毒 的 ”猜测 T4 病毒 基因 组 RNA 3 端的 tRNA 类 似 结构 也 


基因 组 复制 形式 可 能 比较 复杂 。 具有 这 样 的 功能 , 并且 还 能 保护 RNA 免 受 核酸 外 切 

松 天 蛾 样 病毒 基因 组 RNAI 和 RNA2 的 序列 酶 的 降解 。 作 者 在 利用 3' RACE 方法 测定 DpTV 基 
一 致 性 非常 低 , 因此 这 2 种 RNA 可 能 分 别 从 单独 的 因 组 RNA 末端 序列 的 过 程 中 共 挑 取 20 个 克隆 测 
负 链 RNA 模板 复制 。 这 种 复制 模型 被 NwV 感染 的 序 , 没 有 发 现 一 个 克隆 的 核酸 插入 序列 终止 于 tRNA 
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类 似 结 构 内 部 的 核 昔 酸 残 基 , 该 结果 表明 病毒 基因 ge tas Be 
组 RNA 31 Siig A ERTI Ac AE WT ST REER, 
多 以 完整 的 tRNA 类 似 结构 形式 存在 , 间接 证 明了 ENN Dr 
T4 病毒 基因 组 RNA 3' 端 的 tRNA 类 似 结构 具有 保护 ye eee o SE EE At eee 
RNA 免 受 核酸 外 切 酶 降解 的 功能 。 > my |z 33 43 35 37 

另外 , HaSV 基因 组 RNA 5' 端 帽子 结构 的 下 游 HasV |38 |27 36 n 76 
IZE R JF 7) BE TE a AE I E E e Gordon 等 : ie omnie ke A 
(1995 ) 推 测 这 种 结构 也 与 RNA 的 复制 有 关 。 但 是 ， | 

5 N eo oe Sp hae mi NoV 37 27 66 29 92 
对 于 其 他 已 经 测序 的 T4 病毒 未 见 相 关 结构 的 报道 。 + 

DpTV 30 23 66 23 86 
ye Ste = FE W4>4 ;大 

5 14 fase APS AT RIA 图 3 和 4 病毒 壳 蛋 白 前 体 氨 基 酸 序列 同 源 性 分 析 (%) 


壳 蛋白 序列 
T4 TE TU AE 


5.1 


分 析 
白 ( 以 下 均 指 壳 





序列 同 源 性 变化 
FEJN BEJE E 








ZIAD ea — A 
蛋白 之 间 的 同 源 掀 








白 之 间 的 同 源 愧 








很 大 (图 3)。 相 


























白 前 体 ) 氮 基 酸 





E 较 高 ,如 DpTV 和 NowV 
高 达 86% s 而 松 天 蛾 8 样 病毒 壳 
E Be 低 , 序列 一 致 性 为 27% ~ 
35% ,相似 性 也 仅 为 33% ~ 43%。 值 得 注意 的 是 , 虽 














然 基因 组 结构 及 
松 天 蛾 p 样 病毒 








IR w 样 病毒 之 问 














青 毒 粒子 表面 特征 都 表明 PrV 属于 























R, 但 其 壳 蛋 

















SE 
的 同 源 性 更 高 , 与 HaSV. NwV 和 


基 酸 序列 与 松 天 


DpTV 之 间 的 序列 一 致 性 分 别 为 38%、37% 和 30%， 
而 与 NBV 和 TaV 之 间 的 序列 一 致 性 分 别 为 27% 和 


28% ,这 种 差异 对 阐明 T4 病毒 的 进化 具有 重要 的 意 
































Fig. 3 Homology analysis of tetravirus capsid protein 
precursor amino acid sequences ( % ) 
DpTV: Dendrolimus punctatus tetravirus; HaSV: Helicoverpa armigera 
stunt virus; NBV: Nudaurelia capensis B virus; NwV: Nudaurelia 


capensis w virus; PrV: Providence virus; TaV: Thosea asigna virus. 


5.2 壳 蛋 白 的 体外 表达 

在 发 现 T4 病毒 能 感染 的 细胞 培养 系 之 前 , 人们 
对 该 类 病毒 粒子 的 组 装 和 复制 的 研究 多 采用 体外 表 
达 的 方法 。 使 用 杆 状 病毒 表达 载体 在 昆虫 细胞 中 表 
达 T4 病毒 壳 蛋 白 基 因 时 能 形成 病毒 类 似 粒 子 
(virus-like particles, VLPs)( Agrawal and Johnson, 1995; 
Pringle et al.» 2001), 而 在 细菌 中 表达 该 基因 时 , 壳 
蛋白 不 能 产生 自我 切割 , 也 不 能 形成 病毒 类 似 粒 子 
(Hanzlik et al.，1995)。 所 形成 的 病毒 类 似 粒 子 在 





































































































义 ( Pringle et al., 2003; Yi et al., 2005). 


NwV 50 SE 


列 可 以 分 为 4 个 
domain)、 春 卷 结 构 域 (jelly-roll domain)、lg 类 似 结构 





域 ( lg-like domain 
(此 区 








域 与 切割 后 形成 的 小 蛋 
春卷 结构 域 位 于 氨基 酸 序列 的 中 
域 分 隔 成 2 部 分 ( 

















) 和 C 末端 区 














白 晶 体 结 构 的 确定 表明 其 氮 基 酸 月 
区 域 : N 末端 





区 域 ( N-terminal 








tek (C-terminal domain) 


























Munshi et al., 1996; 








白质 亚 单元 相对 应 )。 





























很 多 重要 性 质 方面 都 与 其 病毒 粒子 相同 或 相似 , 如 
都 能 以 相似 的 方式 纯化 , 具有 相同 的 粒子 形态 ,都 能 
进行 组 装 后 的 自我 切割 等 。Agrawal 和 Johnson 
(1995) 在 Se 和 Sf21 细胞 表达 Nowy 的 过 蛋白 基因 时 
还 发 现 病毒 类 似 粒 子 能 包装 进 表 达 该 蛋白 的 
mRNA, 而 很 少 或 不 包装 进 细胞 的 RNA, 说 明 病 毒 粒 
子 在 包装 RNA 时 具有 选择 性 和 特异 性 , 同时 也 表明 




























































































间 , 被 lg 类 似 结构 
Helgstrand et 

















al .，2004)。 氨 基 酸 序列 分 析 及 结构 预测 表明 其 他 








T4 病毒 的 壳 蛋 





白 氨基 酸 序列 也 可 以 分 成 这 样 的 4 


个 区 域 (Gordon et al.，1999; Pringle et al., 1999, 
2001; Yi et al.，2005)。 春 卷 结构 含 8 个 B- 折 车 片 ， 


形成 病毒 相 邻 的 蛋 
的 外 表面 ,可 能 与 
EIS BE ERAS TE 















































白 壳 ; lg 类 似 结构 域 位 于 和 蛋 
病毒 附 厦 和 进入 宿主 旨 
胞 的 特异 性 ;2 个 来 端 区 域 位 于 














病毒 粒子 对 RNA 的 特异 包装 信和 号 存在 于 壳 蛋 白 的 
编码 序列 中 。Pringle 等 (2001) 还 在 其 他 条 件 相同 的 
情况 下 于 Sf21 细胞 中 分 开 表达 了 Tay 的 大 小 壳 蛋 
白 亚 单元 ,但 没有 病毒 类 似 粒 子 的 形成 , 该 结果 表明 
壳 和 蛋白 的 切割 可 能 是 病毒 粒子 形成 所 必须 的 。 
Gordon “ (2001) 在 植物 细胞 中 表达 HaSV 过 蛋白 基 


































































































白 壳 


胞 相关 , He 


















































蛋白 壳 的 内 表面 ， 
的 








关 。 


其 碱 性 氨基 酸 含 量 较 高 , 带 有 大 量 
正 电 荷 , 可 能 与 病毒 基因 组 RNA 的 包装 和 释放 有 

















因 的 同时 , 共 转 染 进 HaSV 完整 的 基因 组 RNACRNA1 








和 RNA2) 或 同时 使 用 
的 HaSV 基因 组 RN 


F3 
的 复制 。 





























A 获得 了 具有 感染 怕 
该 研究 还 表明 病毒 粒子 的 组 闭 不 依赖 其 











其 他 载体 进行 转录 ,释放 完整 
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病毒 粒 











RNA 
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6 14 病毒 的 进化 


6.1 T4 病毒 之 间 的 进化 关系 

T4 病 毒 科 2 个 属 的 病毒 因 具 有 很 多 共同 的 特 
征 而 归属 于 同一 病毒 科 , 被 视 为 来 源 于 同一 祖先 。 
但 是 这 2 个 属 的 病毒 基因 组 结构 明显 不 同 ( 图 1 ~ 
2), 因此 ,该 共同 祖先 可 能 具有 单 组 分 的 基因 组 ,也 
可 能 具有 二 组 分 的 基因 组 结构 。Hanzlik 和 Gordon 
(1997) 认为 , 松 天 蛾 。 样 病毒 由 松 天 蛾 8 样 病毒 的 
祖先 通过 其 单 组 分 基因 组 的 分 段 进 化 而 来 。 根 据 他 
们 的 推测 , 编码 松 天 蛾 B 样 病毒 壳 蛋 白 的 亚 基 因 组 
NA 进化 成 为 松 天 蛾 w 样 病毒 所 具有 的 基因 组 成 
原来 基因 组 RNA 上 的 这 蛋白 基因 丧失 编码 功 
或 者 编码 该 蛋白 的 核 昔 酸 序列 丢失 而 被 其 他 的 核 
酸 序列 取代 。 松 天 蛾 o 样 病毒 编码 P17 蛋白 的 基 
是 为 了 满足 新 的 生物 学 需要 (可 能 是 为 了 协调 松 
IR w 样 病毒 RNAI 和 RNA2 的 复制 ), 在 巨大 的 选 
压力 下 重新 产生 的 。 我 们 进一步 推测 , 松 天 蛾 w 
病毒 可 能 是 由 PrV 或 与 PrV 亲缘 关系 较 近 的 其 他 
松 天 蛾 8 样 病毒 的 祖先 进化 而 来 。 这 是 因为 : (1) 
相对 松 天 蛾 。 样 病毒 来 说 , 松 天 蛾 B 样 病毒 这 蛋白 
之 间 的 同 源 性 要 低 很 多 ; (2) PrV 与 w 样 病毒 过 蛋白 
之 间 的 同 源 性 比 与 8 样 病毒 壳 和 蛋白 之 间 的 同 源 性 
高 ;(3) PrV 与 其 他 B 样 病 毒 这 蛋白 的 切割 位 点 不 
同 , 而 与 w 样 病毒 帝 蛋 白 的 切割 位 点 一 致 : (4) 与 
NBV 不 同 , 编码 PrV 壳 和 蛋白 的 基因 还 编码 一 分 子 量 
约 为 13 kD 的 非 结构 和 蛋白, 该 编码 区 可 能 与 松 天 蛾 
w 样 病毒 编码 P17 蛋白 的 基因 的 产生 相关 。 
6.2 T4 病毒 与 其 他 病毒 之 间 的 进化 关系 

对 于 所 有 RNA 病毒 ,主要 根据 壳 蛋 白 和 复制 酶 
的 同 源 性 来 确定 他 们 之 间 的 进化 关系 。 另 外 , 病毒 
所 具有 的 其 他 特征 对 确定 不 同 病 毒 之 间 的 进化 关系 
也 有 重要 的 价值 。 蛋 白质 结构 分 析 表 明 ,T4 病毒 与 
野田 村 病毒 的 衣 壳 蛋白 具有 非常 相似 的 结构 , H. T4 
病毒 的 过 蛋白 可 能 是 野田 村 病毒 的 壳 蛋 白 通过 复杂 
的 变化 而 形成 的 (Olson et al.» 1990; Johnson et al.» 
1994; Johnson»; 1996; Munshi et al.» 1996; Helgstrand 
et al.» 2004). Xt NwV 和 野田 村 病毒 过 蛋白 序列 的 
同 源 性 分 析 , 为 这 种 推测 提供 了 有 力 的 证 据 (Agrawal 
and Johnson，1992)。 Chelvanayagam 等 (1992) 在 蛋白 
质 的 系统 发 育 分 析 中 使 用 了 大 量 来 自 病毒 和 细胞 的 
结构 相似 但 序列 高 度 分 化 的 蛋白 质 进行 比 对 ， 
Hanzlik 和 Gordon (1997) 在 此 基础 上 扩大 了 分 析 范 
围 , 包 含 了 NoV HaSV 和 NBV 的 壳 和 蛋白 序列 。 分 析 
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显示 野田 村 病毒 和 TA 病毒 这 蛋白 形成 相关 的 系统 
发 育 束 ,表明 这 两 类 病毒 可 能 来 源 于 同一 祖先 。 

T4 病 毒 具有 a 类似 RNA 病毒 超 家 族 (a-like 
RNA virus superfamily ) 的 一 些 特征 。 这 些 特 征 包 括 : 
(1) 复 制 酶 蛋白 含有 甲 基 转 移 酶 , 解 旋 酶 和 RNA R 
合 酶 基 序 ; (2) 基 因 组 RNA 5' 端 有 帽子 结构 ; (3) 有 
些 基因 通过 亚 基 因 组 RNA 进行 表达 。 另 外 ,所 有 在 
基因 组 RNA 3' 端 有 tRNA 类 似 结 构 的 病毒 都 属于 a 
类 似 RNA 病毒 超 家 族 。 因 此, Hanzlik 和 Gordon 
(1997) 认 为 T4 病毒 也 属于 a 类似 RNA 病毒 超 家 族 。 
分 别 对 TA 病毒 复制 酶 蛋白 的 甲 基 转 移 酶 、 解 旋 酶 及 
RNA 聚合 酶 与 a 类 似 RNA 病毒 超 家 族 病毒 的 相关 
区 域 进行 比 对 分 析 , 对 所 有 这 3 个 区 域 , T4 病毒 均 
构成 a 类 似 RNA 病毒 超 家 族 进 化 谱系 中 的 一 个 进 
化 分 枝 。 而 对 野田 村 病毒 复制 酶 分 析 表 明 这 类 病毒 
不 属于 任何 一 个 病毒 超 家 族 ,包括 a 类似 RNA 病毒 
超 家 族 。 

对 14 病毒 克 蛋白 和 复制 酶 蛋白 以 及 基因 组 形 
态 学 的 其 他 特征 分 别 进行 分 析 , 产 生 两 种 完全 不 同 
的 进化 途径 ,因此 T4 病毒 可 能 是 一 种 嵌 合 病毒 , 其 
复制 酶 起 源 于 a 类似 RNA 病毒 超 家 族 , 而 过 蛋白 则 
来 源 于 野田 村 病毒 或 野田 村 病毒 的 祖先 (Hanzlik 
and Gordon, 1997). 
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